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摘要 : 颇 腺 是 蜜蜂 重要 的 外 分 泌 腺 体 ,其 分 泌 物 是 维系 蜂 群 社会 性 结构 的 重要 物质 。 蜂 王 和 工蜂 上 颇 腺 分 小物 
合成 均 以 硬 脂 酸 为 合成 前 体 ,但 在 脂肪 酸 的 B- 氧 化 过 程 中 表现 出 级 型 差异 性 ,导致 分 泌 物 组 分 比例 不 同 。 蜂 王 上 
HAR WDA 9 E22. 全 烯 酸 (9-ODA) 为 主 ,有 吸引 工蜂 和 雄 蜂 .抑制 工蜂 卵 梨 发 育 等 作用 ;工蜂 上 频 腺 分 泌 物 以 
10- 羟 基 -2 BE Min (10-HDA ) 和 10- 羟 基 癸 酸 (10-HDAA) 为 主 ,是 蜂王 浆 的 重要 组 成 部 分 。 同 时 ,这 种 具备 典型 级 型 
异 的 分 泌 物 组 成 又 具有 级 型 间 可 塑性 ,在 不 同 蜂 种 间 也 存在 区 别 。 近 年 来 在 转录 水 平和 和 蛋白 水 平 的 一 些 研 究 进 
一 步 揭示 了 级 型 间 差 异 的 分 子 基础 。 针 对 蜜蜂 上 频 腺 及 其 分 泌 物 的 研究 在 蜜蜂 生物 学 .行为 学 和 蜂 产品 质量 控制 
等 方面 具有 重要 的 意义 。 本 文通 过 总 结 国内 外 相关 研究 进展 , 旨 在 为 上 显 腺 分 泌 物 的 作用 机 制 、. 生 物 合成 机 制 等 
领域 的 进一步 深入 人 研究 提供 借鉴 。 
关键 词 : 蜜蜂 ; 上 上 蜂 腺 分 泌 物 ; 脂肪 酸 ; 级 型 差异 ; 生物 合成 途径 
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Research progress in honeybee mandibular glands and their secretions 
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University, Hangzhou 310058, China) 


Abstract: Mandibular gland is an important honeybee exocrine gland. Its secretions are of great 





















































































































































































































































importance in maintaining the social organization of honeybee colony. Stearic acid is used as the synthetic 
precursor in biosynthesis pathways of both queen and worker mandibular gland secretion, but the caste 
differences in the following fatty acid B-oxidation process lead to the different proportions of components of 
mandibular gland secretions between castes. Queen mandibular gland secretion mainly consists of 9-oxo- 
2-decenoic acid (9-ODA ) and possesses multiple functions including attracting workers and drones, 
inhibiting activation of worker ovaries, etc. Worker mandibular gland secretion is dominated by 10- 
hydroxy-2-decenoic acid ( 10-HDA ) and 10-hydroxydecanoic acid (10-HDAA), and constitutes an 
important part of royal jelly. This caste specificity in the mandibular gland secretion composition is not 
only a rigid trait but also shows plasticity within the female phenotype and difference between species. 
The researches at the transcriptional and protein levels in recent years further revealed the molecular basis 
of this caste difference. Researches about mandibular glands are of great significance to the studies of 
such areas as honeybee biology, honeybee behavior and quality control of honeybee products. By 
summarizing these mandibular gland related researches, we aim to provide insights for further study in the 
functional mechanisms of mandibular gland secretion, the molecular mechanisms of biosynthesis pathway 
and other related areas. 


Key words: Honey bee; mandibular gland secretions; fatty acids; caste difference; biosynthesis route 


蜜蜂 作为 一 种 重要 的 经 济 昆 忠和 模式 生物 ( 郑 ”其 分 刻 物 在 蜂 群 中 发 挥 着 极为 重要 的 作用 ,并 有 显 
KA AW , 2009) ,具有 很 高 的 经 济 价值 和 生态 。 著 的 级 型 特异 性 ( Plettner et al., 1997) , EEH 
价值 。 上 颖 腺 是 蜜蜂 头 部 一 个 重要 的 外 分 刻 腺 体 ， 。 腺 的 分 泌 物 包含 多 种 信息 素 , 是 蜂 群 内 交流 的 一 种 
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重要 的 “化 学 语言 ”, 在 蜂 群 管理 和 调控 等 多 方面 起 
着 重要 作用 ( 曾 志 将 , 2007) ;工蜂 上 频 腺 是 蜂王 浆 
中 大 量 脂 肪 酸 的 主要 来 源 ( Barker et al., 1959), 是 
蜂王 浆 多 种 生物 学 功能 的 物质 基础 (Li et al., 
2013) ,具有 很 高 的 营养 学 价值 。 

察 蜂 上 颇 腺 是 蜜蜂 学 研究 领域 的 一 个 热点 。 自 
20 世纪 60 年 代 Barker 等 (1959) 和 Johnston 等 
(1965) 开始 对 蜜蜂 上 频 腺 进行 研究 以 来 ,已 有 350 
多 年 的 研究 历史 ,是 了 解 最 为 丰富 .详实 的 昆虫 腺 体 
之 一 。 针 对 蜜蜂 上 上 显 腺 分 泌 物 的 研究 在 蜜蜂 生物 
学 . 蜂 产 品质 量 控制 .社会 性 昆虫 个 体 间 联系 、. 蜂 群 
饲养 管理 与 生产 等 方面 具有 重要 意义 。 本 文 对 西方 
蜜蜂 上 频 腺 的 结构 ,分泌 物 的 组 成 、 功 能 和 合成 途径 
以 及 相关 分 子 生物 学 研究 等 的 已 有 报道 进行 综述 ， 
以 期 为 相关 领域 的 进一步 研究 提供 借鉴 。 


1 he FR aM 


BE ME p SCR IS KAER SP RAS, A 
T REESE ABA AR TE P UI, — Sits E SEB A BE 
T£, TREN FP A a Ea 23 N AfA ERAR 
ABUL AEE E URETS LSE 21 D AB A AE WAT R 
分 , 腺 体内 衬 有 角质 层 。 分 泌 部 由 大 量 的 腺 小 体 组 
成 , 腺 小 体 又 由 腺 管 细胞 和 多 核 腺 细胞 构成 。 多 核 腺 
细胞 是 上 上 显 腺 最 主要 的 分 泌 细 胞 ,内 有 大 量 线粒体 、 
核糖 体 和 粗 面 内 质 网 ,以 及 少量 滑 面 内 质 网 和 高 尔 基 
体 。 腺 管 细胞 和 多 核 腺 细胞 通过 长 的 带 状 桥 粒 (long 
septate desmosome ) 相连 ,而 多 核 腺 细胞 之 间 则 通过 短 
桥 粒 (short desmosome ) 或 间 际 连接 (gap junction ) 4H 
连 (Dehazan et al., 1989; Vallet et al., 1991) 。 
BASSE WE IE So. LE ESR B6 E B If] Ac AE 
明显 变化 ,但 腺 细胞 内 部 的 细胞 器 会 有 一 定 改 变 
( Vallet et al., 1991) 。 蜂 王 和 工蜂 上 频 腺 的 结构 相 
类 似 , 但 蜂王 上 上 晤 腺 更 加 发 达 , 腺 细胞 的 细胞 器 随 功 
能 不 同 而 有 相应 的 改变 (Dehazan et al., 1989) ; 相 较 
而 言 , 雄 蜂 上 上 5 腺 结构 简单 ,体积 远 小 于 蜂王 与 工蜂 
B) E SU (Lensky et al., 1985) 。 
































































































































2 蜜蜂 上 络 腺 分 泌 物 的 组 成 和 功能 


2.1 三 型 蜂 上 络 腺 分 泌 物 的 主要 成 分 和 功能 

在 正常 蜂 群 中 ,职能 截然 不 同 的 三 型 蜂 一 一 蜂 
E 工蜂 和 雄 蜂 , 上 上 颖 腺 分 泌 物 的 组 成 与 功能 有 着 明 
显 的 区 别 ,表现 出 典型 的 级 型 特异 性 。 
2.1.1 "EF LESER: 在 蜂王 漫长 的 一 生 中 ,其 上 颇 



































腺 的 分 泌 能 力 可 分 为 3 个 阶段 :第 1 阶段 是 刚 出 房 
的 处 女王 ,此 阶段 蜂王 的 上 显 腺 没有 明显 活动 ,也 不 
表现 出 吸引 工蜂 的 能 力 ; 第 2 阶段 是 5 日 龄 到 18 个 
月 的 蜂王 ,这 一 阶段 蜂王 对 工蜂 展现 出 极 强 的 吸引 
力 , 上 频 腺 分 泌 旺 盛 ;最 后 一 阶段 是 18 个 月 以 后 , 蜂 
王 对 蜂 群 的 掌控 力 逐 步 下 降 , 上 频 腺 分 泌 能 力 降低 。 
且 这 一 系列 变化 与 蜂王 上 频 腺 的 细胞 结构 变化 相 一 
致 (Dehazan et al., 1989) 。 此 外 ,蜂王 上 上 5 腺 的 分 泥 
能 力 还 受 交尾 行为 影响 (Nino et al., 2013) 。 

MEE EHE] ZU BE HE AT 20 iy E 32 de 9-9 462 
EHH | 9-keto-2 ( E) -decenoic acid ,9-ODA | ,还 包括 
正式 和 反 式 9- 羟 基 -2 XS MG Re IR, S) -9-hydroxy 2 
CE) -decenoic acid, ( R, $5) -9-HDA | XJ Ee ZEE FH Bg 
FF Hf ( methyl-p-hydroxybenzoate, HOB) 、4- 羟 基 -3- 甲 
F SE AS L BE ( 4-hydroxy-3-methoxyphenylethanol , 
HVA) 等 (Slessor et al., 1988, 1990) ( [E] 1) ,这些 物 
JBC PR A WE E E SiR ff queen mandibular 
pheromone, QMP) , 其 在 蜂 群 发 展 和 群 内 调控 中 发 
挥 极其 重要 的 作用 。 此 外 ,蜂王 上 频 腺 还 会 分 泌 少 
量 o 位 功能 化 脂肪 酸 (Plettner et al., 1997) 。 

蜂王 通过 QMP 抑制 工蜂 卵 荣 的 发 育 ,维持 群 内 
生殖 阶级 稳定 (Hoover et al., 2003; Tan et al. , 
2015) 。 其 可 通过 抑制 蜂 群 育 王 ,从 而 控制 分 蜂 热 
(Trhlin and Rajchard, 2011) ; 而 在 分 蜂 过 程 中 ,9- 
HDA 具有 维持 工蜂 聚 团 的 能 力 (Winston et al., 
1982) 。 郑 火 青 (2009 ) 研究 发 现 ,意大利 蜜蜂 Apis 
mellifera ligustica 多 王 群 内 的 蜂王 分 泌 的 QMP Lt; FA 
王 群 蜂王 多 , 显示 QMP 与 生殖 竞争 息息相关 。 此 
外 , 对 于 非 社会 性 昆虫 黑 腹 果 晶 Drosophila 
melanogaster 而 言 , QMP 也 能 产生 相似 的 卵巢 抑 制 
效果 (Camiletti et al., 2013) , 

QMP 不 仅 影 响 蜂 群 的 生殖 竞争 ,工蜂 的 诸多 迷 
内 行为 也 受 其 调控 。 不 同 条 件 下 , 如 QMP 存在 与 
否 . 蜂 王 是 否 交 尾 等 ,工蜂 的 筑 脾 量 和 所 筑 造 的 梨 房 
类 型 都 会 发 生 明 显 的 变化 (Ledoux et al., 2001) ; 群 
内 劳动 分 工 , 即 内 勤 蜂 和 采集 蜂 的 年 龄 结构 \ 组 成 比 
例 亦 受 其 影响 , 且 可 能 是 通过 作用 于 工蜂 体内 保 幼 
激素 的 含量 而 发 挥 作 用 (Robinson et al., 1992; 
Pankiw et al., 1998) 。 在 食物 缺乏 的 条 件 下 ,QMP 
处 理 的 工蜂 存活 时 间 较 对 照 组 要 长 , 且 处 理 组 的 脂 
肪 体 含量 和 脂肪 体内 卵黄 蛋白 原 基 因 的 表达 量 较 高 
(Fischer and Grozinger，2008 ) 。 有 研究 表明 ,QMP 
中 的 HVA 组 分 对 蜜蜂 脑 部 多 巴 胺 滴 度 、 多 巴 胶 受 体 
基因 的 表达 丰 度 有 影响 (Beggs et al., 2007) ;进一步 
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研究 发 现 ,QMP 对 多 巴 胺 的 影响 会 造成 工蜂 厌恶 性 
学 习 能 力 的 丧失 ,这 可 能 与 蜂王 的 自我 保护 机 制 有 
关 (Vergoz ef al., 2007) 。 

QMP 中 的 关键 组 分 9-0DA 在 蜂王 和 雄 蜂 的 信 
息 交 流 中 有 重要 作用 ,起 着 性 信息 素 的 功能 ,可 在 较 
长 距离 实现 异性 相 吸 (Brandstaetter et al., 2014) 。 
9-HDA 和 10-HDA 能 增强 9-ODA 对 雄 蜂 的 吸引 力 ， 











WE Apis mellifera capensis 工蜂 上 频 腺 通过 分 泌 9-ODA 
来 相互 抑制 卵 梨 发 育 , 彼 此 竞争 (Moritz et al., 2000) 。 
此 外 , 蜂王 随行 信息 素 ( queen retinue 
pheromone, QRP) 是 蜂 群 中 另 一 种 重要 的 蜂王 信息 
素 ,主要 由 QMP 的 5 种 成 分 (Slessor et al., 1988) 和 
其 他 辅助 成 分 组 成 (Keeling et al., 2003), QRP 能 
够 吸引 工蜂 围绕 跟随 蜂王 ,促使 工蜂 对 蜂王 嗜 厂 , 且 









































此 二 者 结合 ,还 具有 在 近 距 离 起 到 异性 吸引 的 效果 
(Brockmann et al., 2006) 。 而 在 蜂 群 失 王 之 后 , 海 角 
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Fig. 1 


2.1.2 TH E SWR: BATERE EK EMER 
构 相 似 ,但 其 分 泌 物 的 组 成 和 功能 差别 极 大 。 工 蜂 
上 频 腺 分 泌 物 的 信息 素 类 功能 并 不 突出 ,而 在 蜂 群 
营养 等 方面 发 挥 着 关键 作用 。 

工蜂 上 频 腺 分 泌 物 的 主要 成 分 为 10-6462 2€ 
RL 10-hydroxy-2 ( E) -decenoic acid, 10-HDA ] ,10- 
FESE SS IR [ 10-hydroxy-decanoic acid, 10-HDAA ] 和 
8-J dE IR [ 8-hydroxyoctanoic acid, 8-HOAA | 等 c 
位 功能 化 脂肪 酸 ( 图 2) , TESI E SSUR AT RUE 
的 研究 发 现 , ESRB 10-HDA 的 含量 随 日 龄 增长 
逐渐 递增 ( 黄 少 康 等 , 2010) , ix 5 E SHR BS] ACE 
化 相 一 致 (Vallet et al., 1991) 。 

工蜂 上 频 腺 是 蜂王 浆 中 脂肪 酸 成 分 的 最 主要 来 
源 (Isidorov et al., 2009) ,对 蜂王 浆 的 品质 有 着 极 大 
影响 。 蜂 王浆 是 工蜂 上 上 5 腺 、 咽 下 甩 和 唾液 腺 共同 
分 泌 的 一 种 蜜蜂 产品 ,在 蜂 群 中 主要 被 用 于 饲 喂 蜂 
王 . 蜂 王 幼虫 和 3 日 龄 以 内 工蜂 幼虫 ,其 脂肪 酸 成 分 
在 蜂 群 营养 (Crailsheim，1992 ) 和 幼虫 发 育 
(Kinoshita and Shuel, 1975) 等 方面 有 重要 作用 。 同 
时 ,蜂王 浆 作为 一 种 高 价值 的 保健 食品 ,其 中 的 脂肪 
酸 还 具有 抗菌 ( Blum et al., 1959) 、 免 疫 调节 、 抗 癌 
证 (Li et al.，2013)、 调 节 细 胞 生长 和 分 化 ( Koya- 
Miyata et al., 2004; Hattori et al., 2007) 、 降 血脂 ( 许 










































































该 行为 是 蜂王 信息 素 在 蜂 群 内 传播 的 一 种 关键 途径 
( Naumann et al., 1991) , 
OH 0 
e eS OH 
9-F&dt-22 S R(R.S)-9-HDA 
CH,CH,OH 








OCH, 
OH 
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图 1 MEE ESUIRAT0MPI EE ao 


Major components in the mandibular gland secretion of honeybee queen 


KESE, 2002) 等 功能 。 此 外 ,工蜂 还 将 10-HDA 12 
入 到 食物 中 (Isidorov et al., 2011) ,以 抑制 花粉 萌发 
(Iwanami et al., 1979) 和 细菌 增殖 ( Eshraghi and 
Seifollahi, 2003) 。 

UG AE RIO 2] oP BU 2E, TIE E SRE Bb 
合成 2- 庚 酮 (2-heptanone ) ,这 一 物质 可 能 在 蜜蜂 的 
采集 活动 中 作为 一 种 标记 ,使 同伴 不 会 在 短 时 间 内 
重复 光顾 已 经 访问 过 的 花 打 ,提升 效率 ( Boch. et al., 
1970; Vallet et al., 1991)。 还 有 学 者 发 现 2- 庚 酮 具 
有 麻醉 功能 (Papachristoforou et al., 2012) 。 

工蜂 上 频 腺 分 泌 物 组 分 虽然 以 o 位 功能 化 脂 
肪 酸 为 主 , 但 也 能 检测 到 少量 的 w-l 位 功能 化 脂肪 
酸 (Plettner et al., 1997) , Johnson 等 (1965 ) 提出 工 
We ESRRZ HU] 9-HDA 和 蜂王 分 泌 的 9-ODA 可 能 
构成 一 种 循环 :蜂王 合成 9-ODA 传递 给 工蜂 后 ,被 代 
谢 成 为 9-HDA 或 9-HDAA ,再 通过 食物 饲 喂 给 蜂王 ， 
作为 9-ODA 合成 的 前 体 。Maisonnasse 等 (2010 ) 研究 
发 现 , 蜂 王 去 除 上 颗 腺 后 , 头 部 无 法 检 出 9-ODA ,但 仍 
存在 少量 9-HDA, 显示 9-HDA 除 通 过 上 上 显 腺 合成 外 
还 有 其 他 来 源 ,但 不 能 确定 是 否 来 自 于 蜂王 的 食物 。 
而 Zheng 55 (2010) 发 现 南 非特 有 的 海 角 蜂 A. m. 
capensis TA E. SUP Pipe 3:32 TR D AE 9 -HDA , H. 
HBOS LAE ES PE Rill Bl “at 9-0DA。 
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图 2 工蜂 上 颇 腺 分 泌 物 主要 成 分 


Fig. 2 Major components in the mandibular gland secretion of honeybee worker 





2.1.3 HE LS: HB. T MESE E SHUR AY TOR 
较 少 。 仅 有 Lensky 等 (1985 ) 研究 发 现 , 雄 蜂 上 频 腺 
提取 物 具有 吸引 雄 蜂 的 功能 ,但 尚 不 清楚 是 何 种 组 
分 发 挥 作用 。 
2.2 不 同 蜂 种 的 上 颖 腺 分 泌 物 组 分 差异 

除 级 型 间 的 较 大 差异 外 ,不 同 蜂 种 的 上 上 显 腺 分 
泌 物 组 成 也 不 尽 相 同 ,这 可 能 和 蜜蜂 的 进化 与 习性 
相关 。 Plettner 等 (1997 ) 研究 了 西方 蜜蜂 Apis 
mellifera .大 蜜蜂 Apis dorsata , 小 蜜蜂 Apis florea , P 
小 蜜蜂 Apis andreniformis 和 东方 蜜蜂 Apis cerana 的 
蜂王 与 工蜂 上 频 腺 分 泌 物 的 成 分 及 含量 , 发 现 不 同 
蜂 种 的 工蜂 间 有 明显 差异 。 大 蜜蜂 和 西方 蜜蜂 的 分 
泌 物 成 分 以 10-HDA 为 主 ; 小 蜜蜂 则 以 8-HOAA 和 
10-HDA 为 主 , 且 二 者 含量 相近 ; 黑 小 蜜蜂 与 小 蜜蜂 
一 样 ,有 着 等 量 的 8-HOAA 和 10-HDA , {EE 59 
中 9-ODA 比例 最 高 ;同时 大 蜜蜂 、 小 蜜蜂 和 黑 小 蜜 
蜂 上 颇 腺 均 能 检 出 9-0DA; Zk7; SEE E SUI 3 种 
o 位 羟基 酸 和 9-HDA 的 含量 没有 明显 差异 。 比 较 
工蜂 和 蜂王 上 频 腺 中 10-HDA 和 9-HDA 的 比值 发 
BW, E57 Jt (cavity-nesting ) 蜂 种 (如 西方 蜜蜂 、 东 方 
蜜蜂 ) 级 型 间 的 差异 大 于 营 露 天 (open-nesting ) 蜂 种 
(如 大 蜜蜂 、 小 蜜蜂 和 黑 小 蜜蜂 )。Keeling 等 
(2000) 针对 小 蜜蜂 4. florea | SUBRES DEAE SE AN , E 
EERE A mm AIRIAN 10-HDA , 而 工蜂 上 
颇 腺 中 以 8-HOAA 为 主 ,同时 失 王 工蜂 的 上 显 腺 分 
泌 物 并 没有 向 蜂王 转变 的 趋势 。Keeling 等 (2001 ) 
进一步 比较 了 东方 蜜蜂 A. cerana 和 苏 拉 威 西 蜂 
Apis nigrocincta 头 部 的 提取 物 ,结果 显示 这 两 个 蜂 种 
的 上 频 腺 分 废物 间 也 存在 极 大 差异 。 


3 蜜蜂 上 络 腺 分 泌 物 的 生物 合成 


















































































































































3.1 分 泌 物 的 生物 合成 途径 与 级 型 差异 
Plettner 等 (1996, 1998) 采 用 同位 素 标记 对 离 体 
上 颇 腺 的 脂肪 酸 代谢 进行 了 研究 ,从 化 学 合成 的 角度 


阐述 了 上 上 显 腺 脂肪 酸 分 泌 物 的 合成 过 程 。 研 究 结 
显示 ,在 蜂王 和 工蜂 颇 腺 中 ,脂肪 酸 分 泌 物 的 合成 均 
经 过 羟基 化 \B 氧化 和 功能 基 团 修饰 3 个 步骤 (图 3)。 

在 测试 多 种 脂肪 酸 后 ,Plettner 等 (1995 ) 确定 硬 
脂 酸 是 上 频 腺 合成 分 泌 物 的 最 适合 成 前 体 。 其 通过 
进一步 研究 发 现 , 硬 脂 酸 的 来 源 主 要 有 两 种 ,一 是 外 
源 性 摄 人 后 ,直接 进入 上 频 腺 参与 合成 ;二 是 以 乙酸 
等 短 链 脂肪 酸 为 原料 ,在 上 频 腺 中 从 头 合成 
( Plettner et al., 1998) 。 

硬 脂 酸 首先 在 酶 的 作用 下 发 生 o 位 或 o-1 位 
羟基 化 ,这 一 反应 是 由 细胞 色素 P450 催化 的 单 加 氧 
反应 ,不 涉及 双 键 的 生成 或 水 解 (Pletiner et al., 
1998) , H. o f. XS dE EI o-1 位 羟基 化 脂肪 酸 在 上 
SUR PAIR ACE n dE. et BEE SUR IP o 
TEESJE(UNI w-l 位 羟基 化 产物 的 积累 量 发 现 ,工蜂 
与 蜂王 频 脲 中 二 者 的 生成 速率 无 显著 差异 
(Plettner et al., 1996) ,表明 羟基 化 的 位 点 并 不 具备 
级 型 特异 性 。 羟 基 脂 肪 酸 随 后 进入 不 完全 的 B-A 
化 过 程 ,在 体外 实验 竞争 性 抑制 剂 的 作用 下 ,上 上 颗 腺 
中 C12 脂肪 酸 和 CIS 脂肪酸 会 出 现 明 显 的 累积 ， 
Plettner 等 (1996) 由 此 判断 羟基 脂肪 酸 的 B- 氧 化 的 
过 程 中 可 能 有 两 套 不 同 的 酶 负责 催化 不 同 长 度 的 脂 
肪 酸 。 最 后 ,部 分 脂肪 酸 末 端的 羟基 被 进一步 氧化 ， 
生成 酮 酸 或 二 酸 。 

Plettner 等 (1998 ) 在 研究 上 频 腺 中 脂肪 酸 相 互 
转化 过 程 中 发 现 ,蜜蜂 的 不 同 级 型 之 间 存 在 着 明显 
差异 :工蜂 能 实现 9-HDAA 和 9-HDA 间 相 互 转化 ， 
且 可 以 将 10-HDAA 延长 生成 10-3635 H FERA ; b dc 
王 不 能 将 10-HDA 还 原 成 10-HDAA 或 进一步 降解 成 
8-HOAA; 而 蜂王 只 能 将 9-HDAA 脱 饱 和 生成 9-HDA , 
不 具备 延长 9-HDAA HUGE A, AEE EIRP B- 氧 化 
过 程 不 可 逆 。 这 些 结果 显示 级 型 间 上 上 蜂 腺 脂肪 酸 代 
谢 相 关 酶 有 着 一 定 的 差异 。 基 于 上 述 人 研究 成 果 可 以 
推测 ,合成 途径 中 导致 级 型 差异 的 关键 步骤 不 是 脂肪 
酸 的 羟基 化 ,而 更 有 可 能 是 脂肪 酸 的 B- 氧 化 过 程 。 
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图 3 EE EUREKA Iis fe (BEA Plettner et al., 1996) 


Fig. 3 Biosynthesis pathways of honeybee mandibular gland secretions ( adapted from Plettner et al., 1996) 


3.2. 分泌 物 组 成 的 级 型 间 可 塑性 

正常 情况 下 ,上 颂 腺 分 泌 物 的 组 成 有 着 明显 的 
级 型 特异 性 ,但 并 非 一 成 不 变 , 随 环境 和 职能 的 变 
化 ,其 成 分 也 会 发 生 相 应 的 改变 ,具有 从 类 工蜂 组 分 
向 类 蜂王 组 分 转变 的 可 塑性 。 

在 长 期 失 王 条 件 下 ,部 分 工蜂 的 卵巢 会 开始 发 
育 并 产 下 雄 蜂 卵 ( Miller and Ratnieks, 2001) ,通过 
ay ir Bp We ay E SUPR Ac BL, 其 中 10-HDAA 与 9- 
HDA 之 比 有 向 蜂王 转变 的 趋势 (Pletmer et al., 
1993) , 分 泌 出 类 蜂王 的 物质 。 海 角 蜂 A m. 
capensis 更 是 表现 出 极 强 的 级 型 间 可 塑性 ,其 工蜂 会 
入 侵 其 他 蜂 种 的 蜂 喝 ,在 蜂王 存在 的 情况 下 ,发 育成 
假 蜂 王 ,分 泌 蜂 王 信息 素 并 开始 产 卵 ( Neumann and 
Moritz, 2002) Tan 等 (2015 ) 发 现 不 同 蜂 种 的 可 塑 
性 有 一 定 区 别 , 失 王 条 件 下 ,东方 蜜蜂 A. cerana 产 
B] ie E Sf rp 9-HDA 和 9-ODA 含量 的 变化 和 (9- 
ODA)/(9-ODA +9-HDA + 10-HDAA + 10-HDA ) 的 
比值 要 显著 高 于 西方 蜜蜂 A. mellifera 产 卵 工蜂 。 

上 上 显 腺 分 泌 能 力 的 变化 和 卵巢 的 发 育 之 间 虽 然 
经 常 表现 出 一 致 性 ,但 其 二 者 是 否 相 关 还 有 争议 。 
TEXT PUTT SEE A. mellifera 失 王 群 的 研究 发 现 , 蜂 群 
中 有 能 吸引 工蜂 随 储 的 假 蜂王 ,也 有 不 吸引 其 他 工 
蜂 的 产 卵 工蜂 ,这 二 者 的 卵 梨 发 育 情况 近似 ,但 上 上 显 
腺 分 泌 物 存 在 差异 , 假 蜂 王 更 接近 于 蜂王 的 分 泌 物 
( Plettner et al., 1993) 。 有 学 者 提出 , 卵 梨 发 育 可 能 
受到 个 体 上 颍 腺 分 泌 量 在 整个 群体 中 水 平 的 影响 ， 
而 非 上 上 5 腺 的 绝对 分 泌 量 (Yelthuis et al., 1990) 。 































































































以 上 研究 结果 说 明 ,蜜蜂 上 频 腺 分 记 物 的 合成 
过 程 通常 表现 出 典型 的 级 型 特异 性 ,但 当 受到 个 体 
发 育 和 蜂 群 社会 状态 等 因素 影响 时 ,也 能 表现 出 较 
强 的 可 塑性 。 


4 蜜蜂 上 络 腺 相关 的 基因 组 和 时 白 质 
组 学 研究 











除 通过 化 学 手段 对 上 上 5 腺 进行 研究 外 ,诸多 学 者 
对 上 络 腺 中 的 和 蛋白质 和 相关 基因 表达 情况 进行 了 探 
究 , 试 图 从 分 子 水 平 揭示 不 同 级 型 间 上 络 肿 的 差异 。 

Malka 等 (2009 ) 对 通过 检测 有 王 群 工蜂 、 无 王 
群 工 蜂 和 蜂王 上 频 腺 中 细胞 色素 P450 ( cytochrome 
P450, CYP450) 家 族 的 CYP4AAL (负责 o 位 羟基 
化 ) 和 CYP18Al( 负 责 w-l 位 羟基 化 ) 的 基因 表达 情 
况 , 以 探究 合成 途径 中 脂肪 酸 羟 基 化 的 步 台 。 结 昌 
显示 ,CYP4441 基因 在 两 种 工蜂 中 均 有 高 表达 ,而 
在 蜂王 中 表达 量 较 低 ;而 CYPI8A1 基因 在 蜂王 中 高 
表达 ,在 工蜂 中 低 表达 ,同时 无 王 群 工蜂 的 表达 量 要 
高 于 有 王 群 工蜂 ,显示 脂肪 酸 w- 关 基 化 的 差异 可 能 
是 造成 上 颗 腺 分 泌 物 级 型 差异 的 原因 。Hasegawa 
等 (2009) 对 工蜂 和 蜂王 上 上 显 腺 的 蛋白 表达 量 进行 
比较 ,发 现 乙 醛 脱氧 酶 (acetaldehyde dehydrogenase , 
ADLH) .中 链 脂 酰 辅酶 A 脱氧 酶 (medium chain acyl 
coenzyme A dehydrogenase, MCAD) 和 电子 转运 黄 素 
蛋白 (electron transfer flavoprotein a, ETFa ) 在 蜂王 
上 频 腺 中 特异 性 高 表达 , 而 脂肪 酸 合 酶 (fatty acid 

















pu 
























































916 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 58 卷 





synthase, FAS) 则 在 工蜂 上 频 腺 中 具有 较 高 表达 ; 进 
一 步 使 用 荧光 定量 PCR 验证 这 4 种 蛋白 相关 基因 
在 工蜂 和 蜂王 上 频 腺 中 的 表达 情况 显示 ,ad 态 1 基 
因 与 adlh 基因 家 族 中 的 adlh3 , adlh6 和 adlh7 基因 
在 蜂王 上 频 腺 中 显著 高 表达 ,而 .us 基因 在 工蜂 上 
































的 功能 等 方面 昌 已 取得 大 量 成 果 , 但 仍 缺 乏 机 理性 
探究 ,通过 研究 上 显 腺 分 泌 物 对 蜜蜂 个 体 激素 分 刻 、 
基因 表达 的 影响 RARR E RA BS PE AL 
理 , 能 让 我 们 更 加 深入 地 了 解 蜜蜂 ,也 能 为 蜂 群 的 饲 
养 和 管理 提供 理论 基础 ;上 频 腺 与 蜜蜂 的 生殖 欧 争 
和 生殖 分 工 有 密切 关系 ,深入 研究 不 同 环境 对 蜜蜂 























显 腺 中 显著 高 表达 ,mcad 和 etfa 基因 的 表达 则 无 差 
异 。 该 结果 进一步 表明 蜜蜂 上 频 腺 中 脂肪 酸 相关 新 
陈 代谢 过 程 在 级 型 间 存在 差异 。 

气味 结合 蛋白 (odorant binding protein, OBP) 和 
化 学 感受 蛋白 (chemosensory protein, CSP) 是 两 类 
重要 的 化 学 结合 蛋白 ,有 着 复杂 而 多 样 的 功能 ,诸多 
研究 显示 其 在 昆虫 性 信息 素 腺 体 中 表达 , 因而 有 学 
者 认为 这 些 和 蛋白 可 能 参与 信息 素 的 运输 与 释放 (Li 
et al., 2008) , Iovinella 等 (2011 ) 对 各 级 型 .不 同日 
龄 蜜蜂 上 频 腺 中 OBPs 和 CSPs 的 表达 情况 进行 了 
比较 分 析 ,结果 显示 级 型 和 不 同日 龄 蜜蜂 上 上 显 腺 中 
的 OBPs 和 CSPs 蛋白 组 成 存在 差异 ,表明 这 些 和 蛋白 
可 能 与 蜜蜂 上 颂 腺 信息 素 的 运输 和 释放 相关 。 

此 外 , 随 着 基因 组 测序 的 发 展 ,有 学 者 尝试 对 蜜 
蜂 上 频 腺 的 基因 表达 谱 进 行 全 面 研究 。Malka 等 
(2014) 使 用 基因 芯片 EV 7; 8&9 A. mellifera 处 女 
EEK TIE AE a NRA AY MAA E INR 
Aii LEER ESI AE I Be as HEHE TT T EH, 发现 
SAP EES se SR WG SF Pw 
物 级 型 差异 的 关键 基因 ,涉及 脂肪 酸 的 合成 .羟基 
化 、 转 运 .B- 氧 化 等 多 个 过 程 ;同时 发 现 级 型 外 界 环 
境 和 个 体 生殖 状态 等 因素 会 影响 上 颇 腺 基因 的 表达 
模式 ,其 中 级 型 差异 是 最 主要 的 影响 因素 。 

此 外 , 黄 少 康 等 (2007) 对 中 华 蜜蜂 A. c cerana 
和 意大利 蜜蜂 A. m. ligustica 的 外 勤 工 蜂 、 初 出 房 
蜂王 和 巢 内 雄 蜂 的 上 频 肿 蛋白 进行 研究 ,通过 蛋白 
定量 和 SDS-PAGE 分 析 ,发现 不 同 蜂 种 和 级 型 间 在 































































































上 颖 腺 分 泌 物 组 成 和 分 泌 能 力 的 影响 ,以 及 相关 分 
子 调控 机 制 ,能 让 我 们 更 好 地 了 解 蜂 群 生殖 分 工 的 
调控 ,为 社会 性 昆虫 社会 结构 的 形成 及 其 维持 机 制 
的 研究 提供 全 新 视角 ;不 同 蜂 种 上 上 5 腺 分 泌 物 的 组 
成 有 着 一 定 的 差异 attin E SUR AT OI RS] DL RE 
与 不 同 蜂 种 蜜蜂 的 生物 学 差异 ,深入 探究 造成 这 些 
差异 的 可 能 原因 和 这 些 差异 的 可 能 作用 ,有 助 于 加 
深 对 社会 性 昆虫 社会 性 进化 机 制 的 了 解 。 

对 上 上 颖 腺 中 脂肪 酸 合成 途径 的 研究 显示 ,蜂王 
和 工蜂 上 上 蜂 腺 合成 过 程 中 的 差异 ,使 得 其 分 废物 主 
要 成 分 产生 了 差异 。 对 蜂王 和 工蜂 上 上 蜂 腺 分 泌 物 合 
成 途径 进行 更 深入 的 研究 ,能 揭示 和 发 现 蜜蜂 生物 
学 中 一 些 未 知 的 内 容 , 丰 富 对 昆虫 脂肪 酸 代谢 过 程 
调控 机 制 和 昆虫 信息 素 合 成 机 制 的 了 解 ,还 能 为 旨 
在 提高 高 产 王浆 蜂 种 10-HDA 含量 的 蜜蜂 分 子 育 种 
工作 提供 参考 。 同 时 除 西 方 蜜蜂 外 ,对 其 他 蜂 种 的 
上 频 腺 信息 素 合成 途径 相关 研究 仍 是 一 片 空 白 , 而 
不 同 蜂 种 上 频 腺 分 废物 组 成 的 不 同 显示 其 生物 合成 
途径 可 能 有 着 一 定 的 差异 ,值得 深入 研究 和 探索 。 

蜜蜂 基因 组 计划 的 完成 和 分 子 生物 学 相关 技术 
的 发 展 ,使 得 通过 和 蛋白质 组 和 转录 组 等 分 子 手段 研 
究 玖 蜂 上 上 5 腺 的 蛋白 质 组 成 和 基因 表达 差异 成 为 可 
能 ,通过 比较 不 同日 龄 或 不 同 劳动 分 工 的 工蜂 上 频 
腺 基因 和 乍 白 表 达 差 蜡 ,使 我 们 能 更 加 深入 地 了 解 
上 频 腺 发 育 方式 和 调控 机 制 ,而 通过 比较 级 型 间 与 
蜂 种 间 上 上 5 腺 基因 和 和 蛋白 的 表达 差异 ,能 进一步 揭 












































































































































蛋白 总 量 和 和 蛋白质 组 成 上 有 明显 差异 。 草 战 星 
(2010) 进一步 使 用 双向 电泳 比较 不 同日 龄 工蜂 上 
蜂 腺 蛋白 质 的 组 成 ,发 现 有 大 量 的 差异 蛋白 点 。 张 
翔 (2014) 使 用 蛋白 组 学 手段 ,比较 了 0 日 龄 工蜂 和 
25 日 龄 工蜂 上 颖 腺 蛋白 差异 ,分 离 和 鉴定 出 多 个 差 
异 和 蛋白 点 ,这 些 和 蛋白 参与 了 脂肪 酸 代谢 \ 碳 水 化 合 物 
和 能 量 代谢 等 多 个 代谢 通路 。 
































5 小 结 与 展望 


蜜蜂 上 上 5 腺 分 泌 物 的 组 成 和 功能 性 研究 已 有 
50 多 年 的 历史 ,在 QMP 和 蜂王 浆 脂 肪 酸 在 蜂 群 中 








示 上 上 显 腺 级 型 和 蜂 种 间 差 异 的 内 在 机 理 , 为 相关 领 
域 的 研究 提供 有 价值 的 信息 。 
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